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FATORES ENVOLVIDOS NA ESTRUTURAÇÃO DAS REDES DE 
POLINIZAÇÃO BEIJA-FLOR-PLANTA EM UM GRADIENTE 
SUCESSIONAL* 
RESUMO 
Mudanças nos componentes bióticos e abióticos, que ocorrem ao longo do processo 
sucessional, se refletem em alterações das redes de polinização. Neste trabalho foram 
avaliadas as mudanças estruturais de redes de polinização beija flor-planta durante a 
sucessão secundária. Foram testados os fatores determinantes da estrutura da rede e da 
frequência das interações em quatro estádios sucessionais da Mata Atlântica brasileira. 
Em cada um dos quatro estádios sucessionais foram observados três transectos de 800m, 
durante onze meses. À partir das observações foram construídas matrizes de interação 
quantitativas para determinar as propriedades de rede e matrizes probabilísticas para 
gerar redes baseadas nos fatores abundância, acoplamento fenológico e morfológico. O 
índice de especialização dos beija-flores não variou, enquanto as plantas se tornaram 
mais generalistas no estádio mais avançado. Com o tempo a conectância aumentou, 
enquanto a modularidade diminuiu, possivelmente pelo papel do beija flor Ramphodon 
naevius como um melhor conector em idades mais avançadas. A variação da 
equitatividade de interações parece se relacionar com a dominância de algumas espécies 
de plantas dentro dos estádios. Tanto a estrutura como a frequência de interações nas 
redes foram preditas por fatores relacionados ao nicho e fatores neutros, com a 
importância destes variando durante a sucessão. Fatores neutros parecem ser mais 
importantes no início da sucessão enquanto fatores relacionados ao nicho parecem ser 
mais importantes em fases mais avançadas. 
Palavras-chave: Mata Atlântica. Redes complexas. Sucessão ecológica. 














Biotic and abiotic changes during the successional process leads to changes on 
pollination networks. The present study evaluated the structural changes of 
hummingbird-plant pollination networks during the secondary succession. The factors 
determining this structure and the frequency of pair-wise interactions on the Brazilian 
Atlantic Rainforest were tested. Three transects of 800m were sampled in 4 successional 
stages, for 11 months. Based on field observations we constructed quantitative 
interactions matrices to determine the network properties and probabilistic matrices to 
generate networks based on the factors abundance, temporal matching and 
morphological matching. The hummingbirds specialization index did not vary while 
plants became more generalist in the latest stage. While the connectance increased, the 
modularity decreased in time. This is possibly due to the role of the hummingbird 
Ramphodon naevius as a better connector at advanced stages. The interaction evenness 
variation seems to be related to the dominance of some plants at the stages. Both the 
structure and the interaction frequencies of the observed networks were predicted by 
neutral and niche-based factors, with the importance of these factors varying along 
succession. Neutral factors seems to be more important in younger sucessional areas 
while niche-based factors seem to be more important in advanced sucessional areas. 














Um dos grandes objetivos de estudos ecológicos é determinar qual a contribuição da 
diferenciação de nicho (CHASE; LEIBOLD, 2003) e da neutralidade (HUBBEL et al, 
2001) para a formação das comunidades. Tanto a diferenciação de nicho quanto fatores 
neutros atuam na montagem das comunidades (CHASE, 2007; CHU et al., 2007; 
STOKES; ARCHER, 2010). Do ponto de vista das interações mutualísticas entre 
polinizadores e plantas existem evidências de que tanto fatores neutros, quanto fatores 
relacionados ao nicho atuam em conjunto para a determinação das redes de polinização, 
com a importância desses fatores variando entre os estudos (VÁZQUEZ et al., 2009, 
STANG et al., 2009; VIZENTIN-BUGONI et al., 2014). Aspectos relacionados ao 
nicho das espécies podem ser os determinantes das interações observadas e, 
consequentemente, da estrutura nas redes polinizador-planta, pois estas são fortemente 
afetadas por restrições biológicas, como diferenças morfológicas ou ocorrência temporal 
e espacial não coincidente entre espécies (JORDANO et al., 2003). Por outro lado, 
aspectos neutros também podem ser importantes, fazendo com que as interações sejam 
fortemente afetadas pelas abundâncias das espécies (VÁZQUEZ et al., 2007).  
O processo de sucessão secundária compreende mudanças de longo prazo na 
composição da comunidade após distúrbios (CHAZDON et al., 2003). Essas mudanças 
que ocorrem ao longo do processo sucessional se refletem em alterações das redes de 
polinização (ALBRECHT et al., 2010; DEVOTO et al., 2012). Apesar da dinâmica das 
redes de interação entre plantas e animais ao longo do tempo ter sido explorada 
recentemente em diferentes escalas de tempo (ALBRECHT et al., 2010; DEVOTO et 
al., 2012; OLESEN et al., 2008; PETANIDOU et al., 2008), apenas Albrecht et al. 
(2010) e Devoto et al. (2012) enfocam a influência da sucessão ecológica em redes de 





polinizadas por insetos e de seus polinizadores, e aumento da frequência de visitação 
por polinizadores ao longo de um gradiente de sucessão primária em geleiras 
(ALBRECHT et al., 2010). As mudanças da estrutura da floresta, ao longo da sucessão 
secundária, explicaram as variações na estrutura das redes polinizador-planta em 
florestas da Escócia (DEVOTO et al., 2012).  
 Apesar de haver muitos estudos sobre a polinização por beija-flores na Mata 
Atlântica brasileira e.g (BUZATO et al., 2000; KAEHLER et al., 2005; LOPES 2002; 
SAZIMA et al., 1999; SNOW; TEIXEIRA, 1982; VARASSIN; SAZIMA, 2012), 
inclusive estudos avaliando as redes de interação beija-flor-planta (VIZENTIN-
BUGONI et al., 2014), não existem informações sobre a variação das redes beija-flor-
planta ao longo de gradientes sucessionais. No entanto, alguns estudos fornecem 
evidências de alguns aspectos relacionados às variações das redes beija flor-planta ao 
longo dos anos. Parece existir um aumento na riqueza de plantas polinizadas por beija 
flores em áreas de floresta mais avançada quando comparadas a áreas de capoeira 
(ARAÚJO, 1996). Além disso, a partir da fase de inicio do fechamento do dossel, 
ocorre a entrada de várias espécies de bromélias (BONNET; QUEIROZ, 2006), das 
quais muitas são importantes recursos alimentares para beija-flores (ARAÚJO et al., 
1994; SAZIMA et al., 1995). No entanto, a riqueza de beija flores parece diminuir ao 
longo da sucessão (ARAÚJO, 1996). 
 Seguindo a ideia da teoria de nicho, espera-se que as plantas tornem-se mais 
especializadas ao longo da sucessão, já que o aumento de riqueza de plantas aumentaria 
a competição interespecífica entre elas (PARRISH; BAZZAZ, 1979). No caso dos 
polinizadores, pode-se esperar um aumento na especialização se isso melhorar a 
eficiência de obtenção do recurso (PYKE, 1984). Por outro lado, polinizadores mais 





exemplo, os recursos disponíveis tornarem-se mais similares e acessíveis (ex. entre 
espécies de bromélias), levando a uma diminuição no tempo de forrageio (PYKE, 
1984), ou se o aumento da densidade de polinizadores levar a uma diminuição na 
disponibilidade de recursos (FONTAINE et al., 2008). Ao longo do processo 
sucessional parece haver uma mudança de importância de fatores neutros, em estádios 
iniciais, para fatores relacionados ao nicho, em estádios avançados (CHU et al., 2007). 
No entanto, pelo nosso conhecimento, não existem informações relacionadas à variação 
da importância desses fatores no estabelecimento das interações polinizador-planta ao 
longo do gradiente sucessional. Ao longo da sucessão esperamos um aumento da 
especialização das plantas e animais. Assim, também esperamos que as interações sejam 
mais determinadas por fatores neutros no início da sucessão, onde as interações entre as 
espécies apresentariam uma grande sobreposição (espécies mais generalistas) e assim, 
seriam determinadas mais fortemente pelas abundâncias das espécies. Por outro lado, 
em fases mais avançadas da sucessão, esperamos que as interações seriam menos 
sobrepostas (espécies mais especialistas) sendo as interações cada vez mais 
determinadas por fatores relacionados ao nicho.  
 A variação dos padrões e suas causas em redes de polinização ao longo de 
gradientes temporais, como a sucessão secundária, ainda necessitam de mais estudos 
para que sejam possíveis generalizações. A partir destas, é possível que sejam feitos 
avanços teóricos e metodológicos, que permitam a implementação de planos de manejo 
para a conservação e manutenção das áreas em regeneração natural da Mata Atlântica. 
Assim, os objetivos do presente estudo são: (1) Comparar a estrutura das redes de 
interação entre beija-flores e plantas nos diferentes estádios sucessionais; (2) avaliar se a 
abundância das espécies (fator neutro), acoplamento fenológico e acoplamento 





freqüências das interações par-a-par das matrizes observadas. Espera-se que, ao longo 
da sucessão, as redes de polinização entre os beija-flores e espécies vegetais tornem-se 
maiores e mais complexas, levando a um aumento no na modularidade, porém a uma 
diminuição na conectância e aninhamento. Áreas mais avançadas apresentarão 
interações mais especializadas e, consequentemente, um maior índice de especialização 
das espécies. A especialização ao nível de rede também se tornará maior, levando a uma 
menor sobreposição das interações feitas pelas espécies em estádios mais avançados. 
Espera-se que a abundância das espécies, o acoplamento fenológico e o acoplamento 
morfológico sejam importantes na determinação da estrutura e da distribuição das 
interações par-a-par, sendo que áreas mais iniciais da sucessão seriam mais fortemente 
determinadas pela abundância das espécies enquanto áreas mais avançadas seriam mais 
fortemente determinadas pelo acoplamento fenológico e morfológico.. 
 
2. MATERIAL E MÉTODOS 
2.1 Local de Estudo 
 O estudo foi realizado na Reserva Natural Rio Cachoeira (RNRC) (25º19’15’’S 
e 48º42’24’’W), localizada na Área de Proteção Ambiental de Guaraqueçaba, Paraná, 
Brasil. A RNRC está localizada em formação de Mata Atlântica (IBGE, 1992), com a 
presença de áreas que sofreram processos de degradação e hoje se encontram em 
diferentes estádios de regeneração. 
2.2 Observação das interações 
  Para observação dos beija flores foram feitos 3 transectos de 800 metros de 
comprimento em cada um dos quatro estágios sucessionais (4 a 6 anos - jovem (young), 





(late sucessional) e mais de 80 anos – maduro (old growth). Os transectos foram 
separados entre si por uma distância de pelo menos 1000 metros. 
 As observações foram mensais, durante o período de 11 meses. O registro das 
visitas foi feito a partir de observações visuais e com o auxílio de binóculos. Os beija 
flores foram classificados como polinizadores, se houve contato com as estruturas 
reprodutivas, ou pilhadores, se o contato não ocorreu. Durante os trabalhos de campo, 
todas as plantas visitadas por beija flores, encontradas em até 10 metros de distância 
perpendicular a cada transecto, foram observadas mensalmente por 120 minutos através 
do método focal animal (DAFNI, 1992). As plantas foram identificadas através da 
comparação com exemplares de herbário.  
 Para avaliar os fatores que afetam a estrutura e a frequência de interações par-a-
par das redes de polinização, vários parâmetros foram considerados. O número de flores 
de cada espécie vegetal foi contada a cada mês em cada transecto. A abundância de 
recursos florais de cada espécie vegetal foi dada pela soma do número de flores 
contadas nos três transectos desse estádio ao longo do período total de coleta. A 
abundância dos beija flores foi estimada através da soma do número de visitas feitas 
pelos mesmos em cada estádio. O comprimento da corola das flores e o comprimento do 
bico dos beija flores, este multiplicado por dois, foram os parâmetros utilizados para 
determinar o acoplamento morfológico entre flores e beija-flores. O comprimento da 
corola das flores, definido aqui como a distância do ápice da corola até a base do 
carpelo, foi determinado pela média de 10 flores de cada espécie. Já o comprimento do 
bico dos beija flores foi obtido da literatura. Além disso, foi considerado que a língua 
dos beija-flores estica até um comprimento igual ao tamanho do bico. Essa estimativa 
foi baseada na medida do tamanho da língua e do bico do beija flor Archilochus 





espécies. Segundo a literatura, o tamanho da língua nessa espécie é de aproximadamente 
25mm (RICO-GUEVARA; RUBEGA, 2011) e o tamanho do bico é de 17.2mm 
(MONTGOMERIE, 1984). Assim, foi considerado que um beija flor consegue coletar 
néctar de uma flor com tamanho de corola até duas vezes o comprimento do seu bico. O 
período de floração das plantas e o período de ocorrência dos beija flores nos estádios 
foram os parâmetros para se avaliar o acoplamento fenológico. A fenologia das plantas 
foi determinada pelo período em que certa espécie vegetal encontrou-se florida em cada 
estádio. Para os beija flores a ocorrência no tempo foi estimada a partir da presença dos 
mesmos visitando as espécies vegetais observadas dentro de cada estádio.  
 
2.3 Métricas de Rede  
Para avaliar como a estrutura das redes responde à sucessão e por quais fatores a 
estrutura e as interações dessas redes são determinadas, foram utilizadas métricas ao 
nível do vértice e ao nível da rede. As métricas ao nível do vértice utilizadas foram: o 
grau das espécies, que é caracterizado pelo número de conexões que incide sobre um 
dado vértice (planta ou animal); a dependência entre as espécies que, para um 
polinizador a uma planta, por exemplo, é a proporção entre as interações feitas por ele 
com essa planta dividida pelo total de interações feitas pelo polinizador; e o índice de 
especialização das espécies (d’) (BLÜTHGEN et al., 2006; BLÜTHGEN et al., 2008), 
que mede a especialização de uma espécie baseada na frequência de interações desta em 
relação ao total de interações da rede.  
Também foram utilizadas várias métricas ao nível de rede. A conectância 
representa a porcentagem de todas as possíveis interações na rede observada. A 





igualdade da distribuição das frequências de interação entre as espécies (BERSIER et 
al., 2002). O índice de especialização da rede (H2’) determina o grau de especialização 
da rede como um todo (BLÜTHGEN et al., 2006; BLÜTHGEN et al., 2008). A 
especialização da rede avalia a especialização complementar, onde um valor igual a 0 
indica que todas as espécies interagem com os mesmos parceiros em proporções 
semelhantes, enquanto um valor igual a 1 indica que cada espécie interage com um 
grupo particular de parceiros (MELLO et al., 2011). O aninhamento (NODF) é um 
padrão onde as espécies generalistas interagem entre si e com especialistas enquanto as 
especialistas interagem mais com as generalistas, sendo encontrado na maioria das redes 
mutualísticas (BASCOMPTE et al., 2003). A modularidade identifica grupos de 
espécies que interagem mais entre si do que com outras espécies (OLESEN et al., 
2007). A assimetria dos polinizadores e das plantas que representa a diferença média 
entre a dependência da espécie focal pelos seus parceiros e a dependência desses 
parceiros na espécie focal (VÁZQUEZ et al., 2007).  
As métricas de rede conectância, equitatividade de interações, especialização da 
rede (H2’) e especialização das espécies (d’) foram calculadas no programa R versão 3.0 
(R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2012), utilizando o pacote bipartite. O 
aninhamento (NODF) foi determinado através da métrica NODF no programa 
ANINHADO (GUIMARÃES; GUIMARÃES, 2006). A modularidade foi calculada no 
programa Modular, sendo que a detecção de módulos na rede foi feita através do 
método de Barber (MARQUITTI et al., 2013). 
Para avaliar a diferença média do índice de especialização das espécies (d’) entre 
os estádios, foram feitas análises de variância. Para as métricas conectância, 
equitatividade de interações, especialização da rede (H2’), aninhamento (NODF) e 





de cada idade foram agrupados (ver seção 2.4), impossibilitando análises que envolvem 
réplicas.  
 
2.4  Redes de Interação 
 A partir dos dados obtidos, foram construídas matrizes binárias e quantitativas 
de interação planta-polinizador para cada estádio sucessional. A partir das matrizes, 
foram calculadas métricas ao nível de rede e de espécie. Para o cálculo das métricas os 
dados dos transectos foram agrupados nos estádios, a fim de evitar que o tamanho 
pequeno das redes interferisse nos cálculos (ALBRECHT et al., 2010).  
 Para determinar a influência da abundância (dos beija-flores e das flores das 
plantas), da ocorrência temporal e do acoplamento morfológico (entre beija flores e 
plantas) nas métricas das redes de interação nos diferentes estádios, foi usado o método 
proposto por Vázquez et al. (2009b). O método consiste em criar redes a partir de 
probabilidades de interação. Essas probabilidades são geradas com base em uma regra 
estabelecida para cada fator. No presente estudo foram utilizados os fatores neutros, 
abundância (A), e fatores relacionados ao nicho, acoplamento fenológico (F), 
acoplamento morfológico (M) e a interação entre esses fatores (AF, AM, FM, AFM). A 
matriz probabilística de abundância foi calculada a partir da multiplicação da 
abundância de recursos florais pela abundância de cada beija flor. O resultado dessa 
operação foi dividido pela soma de todas as multiplicações feitas na matriz, gerando 
uma probabilidade de interação baseada na abundância. A matriz probabilística de 
acoplamento fenológico foi obtida através da multiplicação entre uma matriz com a 
ocorrência temporal das plantas nos meses por outra contendo a ocorrência temporal dos 





representa a sobreposição da ocorrência temporal entre beija flores e plantas. Os valores 
dessa nova matriz foram divididos pela soma de todos os valores desta, gerando a 
probabilidade de ocorrência das interações baseado no acoplamento fenológico. A 
matriz probabilística de acoplamento morfológico foi determinada através da atribuição 
de valor um, para as interações que ocorreriam, e zero, para as interações que não 
ocorreriam, segundo os parâmetros para acoplamento morfológico. Esses valores foram 
divididos pela soma dos valores da matriz inteira, gerando uma probabilidade de 
interação entre as espécies baseada no acoplamento morfológico. Além disto, foi feita 
uma matriz probabilística baseada em um modelo nulo, onde as interações entre plantas 
e polinizadores têm a mesma probabilidade de ocorrer. 
 Com base nessas matrizes probabilísticas foram calculadas as métricas 
conectância, equitatividade de interações, especialização da rede (H2’), aninhamento 
(NODF), assimetria dos polinizadores e assimetria das plantas, após 1000 
aleatorizações, gerando uma média e um intervalo de confiança para cada fator ou 
combinação de fatores (modelos). Cada modelo foi considerado preditor de uma métrica 
se o intervalo de confiança da métrica, em questão, incluiu o valor da métrica observada 
em um determinado estádio. Os cálculos foram realizados no pacote bipartite do 
programa R (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2012), utilizando as funções 
implementadas por Diego Vázquez (VÁZQUEZ et al., 2009b). A métrica modularidade 
não foi incluída neste teste por não existir uma função que permita seu cálculo nesse 
método, uma vez que a modularidade foi gerada em um pacote não disponível no R. 
 Apesar de diferentes fatores e suas combinações serem importantes para prever a 
estrutura de redes de polinização, isso não significa necessariamente que as redes 
preditas, estruturalmente semelhantes às observadas, tenham frequências de interações 





além do método descrito acima, foi usado o método da máxima verossimilhança para 
verificar se abundância (A), acoplamento fenológico (F) e morfológico (M), assim 
como as combinações possíveis entre eles levam à matrizes com frequências das 
interações par-a-par próximas às observadas nos estádios. Como na análise anterior, 
também foi usado um modelo nulo, onde a probabilidade de interação é igual para todas 
as células da matriz. Para a definição do valor de AIC, foi considerado o número de 
parâmetros usados para definir a matriz probabilística, ou seja, o número de fatores 
incorporados em cada modelo. Por exemplo, se foi usado apenas o fator abundância 
para a construção da matriz probabilística, o parâmetro é um. Se os fatores abundância e 
acoplamento fenológico foram combinados, então foi considerado que o parâmetro é 
igual a dois. O ΔAIC calculado mostra a diferença entre o AIC da matriz observada 
menos o AIC da matriz baseada no modelo em questão. 
 
3. RESULTADOS 
 No total foram observadas 10 espécies de beija flores e 24 espécies de planta 
visitadas por eles. A riqueza dos beija flores varia pouco até o estádio sucessional 
tardio, caindo no estádio maduro (FIGURA 1). A riqueza de plantas polinizadas por 
beija flores aumentou até o estádio sucessional tardio, estabilizando em seguida 
(FIGURA 1). 
 No estádio jovem (4-6 anos), foram encontradas sete espécies de beija flores e 
oito espécies de plantas. O grau dos beija flores variou de um a cinco, sendo que a 
maioria das espécies, cinco das sete, interagiu somente com uma planta (FIGURA 2a). 
Já para as plantas, o grau foi relativamente baixo, variando de um até três (FIGURA 2a). 





rosacea, esta uma espécie exótica, foram importantes para a alimentação dos beija 
flores, já que 77% das interações ocorreram com elas (FIGURA 2a). Erithryna speciosa 
ainda apresentou uma dependência completa do beija flor Ramphodon naevius, sendo 
visitada somente por ele (FIGURA 2a).  
 No estádio sucessional inicial (15-20 anos) foram encontradas 6 espécies de 
beija flores e 12 espécies de plantas (FIGURA 2b). O grau dos polinizadores variou de 
um até oito (FIGURA 2b). Para as plantas a variação foi menor, de 1 até 4, sendo que 8 
das 12 espécies apresentaram apenas um parceiro de interação (FIGURA 2b). Nesse 
estádio destacam-se as plantas Psychotria nuda e novamente M. rosacea. As interações 
das quais participam somam 70% do total de interações feitas nessa rede (FIGURA 2b). 
Interessante notar que neste estádio, Musa rosacea acumula 41% das interações 
ocorridas (FIGURA 2b). 
 No estádio sucessional tardio (40-50 anos) foram observadas 7 espécies de beija 
flores e 13 espécies vegetais (FIGURA 2c). O grau dos polinizadores variou de 1 a 11, 
sendo quatro espécies com grau 1 e apenas uma espécie com grau acima de 6 (R. 
naevius apresentou grau igual a 11) (FIGURA 2c). Para as plantas o grau variou menos, 
de 1 a 4, sendo que 7 das 13 espécies tiveram grau igual a 1 (FIGURA 2c). Nesse 
estádio houve uma melhor distribuição das interações entre as plantas, quando 
comparado aos dois estádios anteriores (FIGURA 2c). No entanto duas espécies, Costus 
spiralis e P. nuda ainda apresentam uma proporção relativamente grande (47%) das 
interações com os beija flores (FIGURA 2c). Esse estádio revelou muitas plantas (sete 
espécies) sendo visitadas exclusivamente por R. naevius (Figura 2c).  
 No estádio maduro (> que 80 anos) ocorreram 4 espécies de beija-flores e 13 





a 12), no entanto, apenas uma espécie interage com 12 parceiros enquanto o restante 
interage com no máximo 2 parceiros (FIGURA 2d). Para as plantas a variação do grau é 
pequena, de 1 a 2, sendo que a maioria, 10 das 13 espécies, teve grau igual a 1 
(FIGURA 2d). Nesse estádio as interações se tornam ainda mais bem distribuídas entre 
as plantas, porém, P. nuda e C. spiralis ainda somam uma proporção grande do número 
de interações total (35% do total de interações para esse estádio) (FIGURA 2d). 
Novamente, muitas plantas (nove espécies) são visitadas somente por R. naevius 
(FIGURA 2d). 
 O índice de especialização dos beija-flores (d’) não diferiu entre os estádios (F = 
0.244; G.L = 3; p> 0.05) (FIGURA 3a). No entanto, a variação do índice de 
especialização (d’) parece aumentar no último estádio, mostrando que estádios mais 
avançados apresentam tanto animais com alta, como animais com baixa especialização 
(d’). Por outro lado, os demais estádios parecem conter animais com valores 
intermediários de especialização (d’). A especialização das plantas (d’) é menor, 
indicando predominância de espécies mais generalistas, apenas no estádio mais 
avançado da sucessão (maduro) (H = 13.63; G.L = 3; p < 0.01) (FIGURA 3b). Ao longo 
da sucessão a especialização (d’) dos beija-flores foi em média maior que a das plantas. 
 A conectância pareceu aumentar ao longo da sucessão, apesar de ocorrer uma 
sensível diminuição na passagem do estádio sucessional inicial para o estádio 
sucessional tardio (FIGURA 4). A equitatividade de interações diminui do estádio 
jovem para o estádio sucessional inicial, para, em seguida, aumentar até o fim da 
sucessão (FIGURA 4). A especialização da rede (H2’) diminui da primeira idade para a 
última, no entanto essa propriedade varia muito ao longo dos estádios, não sendo 
detectado um padrão (FIGURA 4). O aninhamento (NODF) pareceu diminuir com o 





métrica (FIGURA 5). A modularidade diminuiu ao longo do gradiente sucessional 
tendo valor de 0.55 no estádio jovem, 0.47 no estádio sucessional inicial, 0.41 no 
estádio sucessional tardio e 0.35 no estádio maduro. 
 A média das métricas, calculadas a partir das matrizes probabilísticas de 
abundância (A), acoplamento fenológico (F) e acoplamento morfológico (M) e a 
interação entre esses fatores, predisseram de forma bastante variável as propriedades de 
rede observadas, variando também de acordo com o estádio (FIGURAS 4 e 5). A 
conectância foi predita mais parcimoniosamente pelo modelo AF no estádio sucessional 
tardio, pelo modelo A no estádio maduro, e por nenhum modelo nos estádios jovem e 
sucessional. A equitatividade de interações foi predita mais parcimoniosamente pelo 
modelo A nos estádios jovem e sucessional inicial, pelo modelo F no estádio maduro e 
por nenhum modelo no estádio sucessional tardio. A especialização de rede (H2’) foi 
predita mais parcimoniosamente pelos modelos A, F e M apenas no último estádio 
(maduro). O aninhamento (NODF) foi predito mais parcimoniosamente pelos modelos 
A e M no estádio jovem, pelos modelos A, F e M nos estádios sucessional inicial e 
sucessional tardio e pelo modelo M no estádio maduro. A assimetria dos polinizadores 
foi predita mais parcimoniosamente pelo modelo A nos estádios jovem, sucessional 
tardio e maduro e pelo modelo AMF no estádio sucessional inicial. A assimetria das 
plantas foi predita mais parcimoniosamente pelo modelo A em todos os estádios. 
 O modelo que melhor predisse a frequência das interações par-a-par variou com 
a idade da floresta, de acordo com as análises de verossimilhança (FIGURA 6). A 
frequência das interações par-a-par foi melhor predita pelo acoplamento fenológico no 
estádio jovem (FIGURA 6a), pela combinação de abundância e acoplamento 
morfológico no estádio sucessional inicial (FIGURA 6b), pela abundância das espécies 





morfológico e acoplamento fenológico no estádio maduro (FIGURA 6d). Considerando 
os modelos que melhor explicaram a frequência das interações par-a-par em cada 
estádio, a abundância sempre foi incluída nos dois melhores modelos para todos os 
estádios, exceto para maduro, onde a abundância só apareceu incluída no terceiro 
melhor modelo. Já acoplamento fenológico e morfológico (fatores relacionados ao 
nicho) estiveram incluídos nos dois melhores modelos em todos os estádios. 
 
4. DISCUSSÃO 
 As redes de interação beija-flor e planta da Floresta Atlântica no sul do Brasil 
apresentaram aumento da generalização das plantas no gradiente sucessional avaliado. 
Isto ocorreu concomitantemente ao aumento da riqueza de plantas, diminuição da 
riqueza dos beija flores, aumento da conectância e diminuição da modularidade nestas 
redes. As propriedades de rede foram determinadas, muitas vezes, por uma combinação 
de fatores relacionados ao nicho e neutros. Estes fatores também determinaram as 
frequências das interações par-a-par, com variação de suas importâncias dentro do 
gradiente sucessional. A abundância, fator neutro, teve um papel preponderante nas 
fases mais jovens da sucessão enquanto que fatores ligados ao nicho foram mais 
relevantes no estádio maduro. O aumento da participação de R. naevius ao longo da 
sucessão pode estar associado a estes fatores neutros devido ao aumento da abundância 
de suas interações ao longo da sucessão. No entanto, fatores associados ao nicho, como 
competição com outros beija-flores, podem também resultar nesta maior participação de 
R. naevius. 
 A diminuição brusca da riqueza de beija flores no estádio maduro pode ser 





beija flores através de competição. De fato, a frequência de interações de R. naevius é 
de 10 a 30 vezes maior que a frequência de interações dos outros beija flores. O 
aumento da riqueza de plantas parece ser comum com o aumento da idade da 
comunidade, porém a diminuição da riqueza de polinizadores parece ser incomum em 
outros ambientes em processo sucessional (GATHMANN et al., 1994; ALBRECHT et 
al., 2010). Essa diferença pode estar relacionada ao fato de que estes outros estudos 
abordam polinizadores de grupos diferentes, englobando vertebrados e invertebrados, já 
que redes de polinização que são sub-módulos de redes maiores, como a estudada aqui, 
podem apresentar propriedades bastante diferentes das propriedades dessas redes 
maiores (BEZERRA et al., 2009). De fato, em um estudo envolvendo apenas a 
polinização por beija-flores na Mata Atlântica houve aumento de riqueza de plantas e 
diminuição da riqueza de beija flores ao longo da sucessão (ARAÚJO, 1996).  
 O aumento da variação do índice de especialização (d’) dos animais com o 
avançar da sucessão indica que áreas avançadas apresentam uma mistura de animais 
especialistas e generalistas, enquanto áreas mais jovens apresentam uma predominância 
de animais medianamente especializados. Esta variação não está associada a uma 
mudança da composição dos polinizadores e sim a uma mudança da amplitude de dieta 
das espécies de polinizadores, que pode variar dependendo da idade da área. Isso é 
perceptível principalmente para R. naevius, que apresenta aumento de grau e diminuição 
do índice de especialização (d’), tornando-se mais generalista com o avanço da 
sucessão. O aumento da generalização de R. naevius pode estar relacionado ao aumento 
de sua abundância ao longo da sucessão e consequentemente a um aumento na 
competição intraespecífica por recursos. Para as plantas o índice de especialização (d’) 
indica que até o estádio sucessional tardio existem tanto plantas especialistas como 





ocorrer devido à dominância do beija flor R. naevius, ao invés de ser causado por uma 
ausência de diferenciação morfológica ou ausência de diferenciação na ocorrência 
temporal das flores entre as espécies de planta.  
 Interessante que, assim como a conectância aumenta, a modularidade decresce 
ao longo do tempo na sucessão. Isto parece estar associado com o papel de R. naevius, 
cuja proporção de plantas com quem interage aumenta ao longo da sucessão. Assim, R. 
naevius vai se tornando um melhor conector, levando a redes mais conectadas e menos 
modulares com o avançar do processo sucessional. Este aumento da conectividade entre 
as espécies pode também explicar a diminuição do aninhamento (NODF), diferente do 
aumento observado para uma rede inseto planta em sucessão primária (ALBRECHT et 
al., 2010). Na passagem do estádio jovem para o estádio sucessional inicial, a 
conectância aumenta assim como o tamanho da rede. Isso indica que outros efeitos, que 
não o tamanho da rede reportado em outros estudos (JORDANO, 1987) está afetando o 
padrão de conectância nesse intervalo da sucessão. No entanto, nenhum dos modelos 
avaliados neste estudo predisse valor de conectância observado neste gradiente temporal 
(Figura 4). Por outro lado, as variações de conectância para os outros estádios 
sucessionais podem sim estar relacionadas às variações do tamanho da rede. Além 
disso, a abundância das espécies e modelos que incluem a abundância juntamente com 
acoplamento morfológico ou fenológico também parecem ser determinantes para essa 
propriedade de rede . Já os fatores determinantes do aninhamento variaram muito, não 
sendo possível destacar um deles como mais importante para essa propriedade na 
sucessão. 
 A variação da equitatividade de interações foi principalmente causada pela 
variação no número de interações ocorridas com as plantas M. rosacea e P. nuda. No 





frequência baixa de visitas com o restante das espécies vegetais (Figura 2). Do estádio 
sucessional inicial para o estádio sucessional tardio, o aumento de equitatividade deve 
estar relacionado à diminuição da dominância de interações com M. rosacea e P. nuda 
(Figura 2). O aumento da equitatividade no estádio maduro pode estar relacionado à 
ausência de M. rosacea e ao aumento da especialização das plantas nesse estádio. Os 
fatores determinantes da equitatividade de interações variaram muito dependendo do 
estádio, não sendo possível destacar um deles como mais importante para essa 
propriedade na sucessão. 
 A especialização da rede (H2’) diminuiu do primeiro para o último estádio, como 
já observado em redes de polinização em um gradiente de sucessão primária 
(ALBRECHT et al., 2010). No entanto, aqui não houve uma variação com uma direção 
consistente do início ao fim do gradiente temporal, com aumento e redução dentro 
deste. Nenhum dos fatores analisados foi determinante do valor de especialização ao 
nível de rede, até o estádio sucessional tardio. No estádio maduro essa propriedade pôde 
ser gerada pela maioria dos modelos testados, incluindo o modelo aleatório, indicando 
que nesse estádio que a estruturação da rede pode estar sendo determinada apenas por 
fatores de chance. 
 A abundância parece ser um fator bastante importante para a estruturação das 
redes observadas, porém não é o único. Todos os fatores testados, assim como a 
interação entre eles, predisseram a estruturação das redes, em pelo menos alguma fase 
da sucessão . Para a assimetria dos polinizadores e das plantas, a abundância parece ser 
o fator mais importante em todos os estádios já que esse fator isolado ou em conjunto 
com os outros incluiu os valores observados dessa propriedade da rede (VÁZQUEZ et 
al., 2007). É importante ressaltar que a estruturação das redes observadas pode estar 





 Os modelos que melhor predisseram as frequências das interações par-a-par 
foram bastante variáveis, mostrando que as interações dentro de comunidades em 
diferentes tempos de sucessão são determinadas por diferentes fatores. Fatores 
relacionados ao nicho das espécies, nesse caso acoplamento morfológico e fenológico, 
parecem ser bastante importantes para a determinação das interações ao longo da 
sucessão, principalmente no último estádio. A importância de fatores relacionados ao 
nicho (acoplamento fenológico e morfológico), para redes beija-flor-planta, já foi vista 
em áreas de Mata Atlântica (VIZENTIN-BUGONI et al., 2014). Porém, a abundância 
das espécies também apresenta um bom ajuste nos estádios jovem, sucessional inicial e 
sucessional tardio. Assim, o presente estudo dá apoio tanto a fatores neutros como a 
fatores relacionados ao nicho como preditores das frequências das interações par-a-par 
encontradas em diferentes comunidades. Os fatores relacionados ao nicho parecem atuar 
ao longo de toda sucessão, porém principalmente no final da sucessão enquanto que 
fatores neutros parecem ser mais importantes até os primeiros 50 anos de sucessão 
secundária, confirmando em parte a hipótese esperada (CHU et al., 2007). No entanto, 
esse padrão não é acompanhado por um aumento da especialização da rede como 
esperado. Ao invés disso, a maior influência de fatores relacionados ao nicho no último 
estádio parece estar mais ligada à dominância por R. naevius. Como esse beija-flor 
ocorre o ano inteiro e possui bico longo, o acoplamento fenológico e morfológico pode 
explicar a maioria das interações feitas por esse polinizador e, consequentemente, a 
maior parte das interações observadas no estádio maduro. Apesar da evidência da 
influência dos fatores testados, os melhores modelos encontrados nos estádios deixam 
muita variação não explicada, ou seja, predizem apenas parte das interações observadas 





diversos outros fatores não avaliados aqui estejam contribuindo para gerar as 
frequências das interações observadas na natureza.  
 Um resultado interessante do presente estudo envolve a discussão sobre 
organismos invasores em redes ecológicas. Nos dois primeiros estádios, uma planta 
exótica, M. rosacea, contribuiu com grande parte das interações, o que pode ter 
consequências negativas para a reprodução das plantas nativas, devido à competição por 
polinizadores (BARTOMEUS et al., 2008, KANDORI et al., 2009). As visitas a C. 
spiralis parecem ser negativamente influenciadas pela presença dessa planta exótica. 
Nos dois primeiros estádios (jovem e sucessional inicial) entre 7 e 8% das interações 
são feitas com C. spiralis, enquanto que no estádio sucessional tardio, quando M. 
rosacea não está presente, essa porcentagem aumenta para 20%. Isso sugere competição 
entre as duas pelo polinizador R. naevius, uma vez que C. spiralis é polinizada quase 
exclusivamente por R. naevius, o qual também é um importante visitante de M. rosacea. 
De fato, polinizadores podem depender mais de espécies invasoras que de plantas 
nativas, como já observado por Vilà et al. (2009). No estádio sucessional inicial, a 
frequência de visitas de R. naevius para M. rosacea é quase o dobro da frequência de 
visitas por C. spiralis. Esse deslocamento das interações de R. naevius em direção à 
planta exótica pode ser atribuído a grande quantidade de néctar produzido por M. 
rosacea (Isabela G. Varassin, comunicação pessoal), levando a uma preferência por 
parte desse polinizador. 
 Os resultados apresentados nesse estudo podem estar sendo afetados pelo 
esforço amostral. As 10 espécies de beija flores encontradas somam apenas 65% das 
espécies encontradas para a região (STRAUBE; URBEN-FILHO, 2005). Assim, 
podemos prever que houve uma amostragem insuficiente das interações, levando a 





o método de observação focal registra menos interações do que aquele que combina os 
métodos focais e registro de pólen em insetos (OLESEN et al., 2011) ou do pólen no 
corpo de aves nectarívoras (Thais Zanata, comunicação pessoal). 
 O presente estudo revelou um aumento da riqueza e generalização de plantas e 
diminuição da riqueza, porém sem mudança na especialização média dos beija flores, ao 
longo da sucessão. Foi observado um padrão de aumento da conectância e 
equitatividade de interações e diminuição da modularidade e aninhamento nas redes 
mutualísticas. A abundância foi um importante fator para a estruturação das redes, no 
entanto os fatores relacionados ao nicho também apresentaram papel fundamental na 
estrutura de certas propriedades em alguns momentos da sucessão. A variação nas 
frequências de interação foi explicada em conjunto por fatores neutros e fatores 
relacionados ao nicho, mostrando importância de fatores relacionados ao nicho em 
todos os estádios, principalmente no último estádio e uma maior importância de fatores 
neutros até os 50 anos de sucessão. Além disso, foram encontradas evidências de que as 
mudanças nas frequências de interação podem ser causadas por competição entre 
espécies nativas e por competição entre espécies exóticas e nativas. Esses resultados são 
importantes para encorpar os dados disponíveis sobre a variação de redes ecológicas no 
tempo, principalmente se levarmos em conta que o sistema analisado aqui tem sido 
pouco explorado quando comparado a redes de polinização que incluem apenas 
polinizadores invertebrados. De fato os resultados encontrados aqui muitas vezes 
diferiram de estudos que avaliaram as propriedades de rede em gradientes sucessionais, 
porém utilizando outros sistemas de polinização. Isso ressalta a especificidade das redes 
de polinização beija flor-planta e a importância de se estudar sistemas de polinização 
mais específicos, que são sub-módulos de sistemas maiores, para que a base de dados 
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Figura 1 - Riqueza de plantas (triângulos) e de beija flores 
(quadrados) em quatro estádios sucessionais (jovem (young), 
sucessional inicial (early sucessional), sucessional tardio (late 















Figura 2 - Redes de interação polinizador-planta para os estádios sucessionais jovem (young) (a), 
sucessional inicial (early sucessional) (b), sucessional tardio (late sucessional) (c) e maduro (old 
growth) (d) da Mata Atlântica do sul do Brasil. As bandas pretas representam a proporção das interações 
feitas pelas espécies de planta (bandas superiores) ou polinizadores (bandas inferiores) em relação ao 
total de interações. Ao lado de cada banda está o nome da espécie que esta representa e o número de 
parceiros com quem interage (grau). As ligações em cinza representam interações quantitativas entre as 




















Figura 3 – Variação do índice de especialização (d’) dos beija flores (a) e 
das plantas (b) em quatro estádios sucessionais (jovem (young), sucessional 
inicial (early sucessional), sucessional tardio (late sucessional) e maduro 
(old growth)), da Mata Atlântica do sul do Brasil. Em b letras iguais entre 
as classes de estádio indicam igualdade entre as medianas, enquanto letras 












Figura 4 – Médias e intervalo de confiança das métricas calculadas a partir das redes geradas pelas matrizes 
probabilísticas segundo a abundância (A), o acoplamento fenológico (F), o acoplamento morfológico (M), 
as combinações possíveis entre esses fatores (AF, MF, AM, AMF) e segundo o modelo nulo (null) onde 
todas as interações têm a mesma probabilidade de ocorrência. A linha vertical mais espessa indica o valor 
observado para a métrica. Considera-se que o modelo prediz a métrica se o seu intervalo de confiança 
atinge a linha do valor observado. A primeira coluna de gráficos mostra os valores dos modelos para a 
conectância, a segunda coluna mostra os valores para a equitatividade de interações e a terceira coluna 
mostra os valores para o índice de especialização da rede (H2’). Em cada coluna o gradiente sucessional 
aumenta de cima para baixo, compreendendo quatro estádios sucessionais (jovem (young), sucessional 
inicial (early sucessional), sucessional tardio (late sucessional) e maduro (old growth)), da Mata Atlântica 












Figura 5 – Médias e intervalo de confiança das métricas calculadas a partir das redes geradas pelas 
matrizes probabilísticas segundo a abundância (A), o acoplamento fenológico (F), o acoplamento 
morfológico (M), as combinações possíveis entre esses fatores (AF, MF, AM, AMF) e segundo o modelo 
nulo (null) onde todas as interações têm a mesma probabilidade de ocorrência. A linha vertical mais 
espessa indica o valor observado para a métrica o. Considera-se que o modelo prediz a métrica se o seu 
intervalo de confiança atinge a linha do valor observado. A primeira coluna de gráficos mostra os valores 
dos modelos para o aninhamento (NODF), a segunda coluna mostra os valores para a assimetria dos 
polinizadores e a terceira coluna mostra os valores para a assimetria das plantas. Em cada coluna o 
gradiente sucessional aumenta de cima para baixo, compreendendo quatro estádios sucessionais (jovem 
(young), sucessional inicial (early sucessional), sucessional tardio (late sucessional) e maduro (old 






















Figura 6 – Análise de verossimilhança das redes de interação beija-flor-planta para os estádios 
jovem (young) (a), sucessional inicial (early successional) (b), sucessional tardio (late 
successional) (c) e maduro (old growth) (d) da Mata Atlântica do sul do Brasil.. Essa análise foi 
feita a partir das redes geradas pelas matrizes probabilísticas segundo a abundância (A), o 
acoplamento fenológico (F), o acoplamento morfológico (M), as combinações possíveis entre esses 
fatores (AF, MF, AM, AMF) e segundo o modelo nulo (null), onde todas as interações têm a 
mesma probabilidade de ocorrência. O ΔAIC se reporta à diferença entre o AIC da matriz 
observada e o AIC da matriz baseada no modelo em questão. Quanto menor o valor de ΔAIC 







































Amazilia fimbriata (Gmelin, 
1788) 
X X X  
A. versicolor (Vieillot, 1818) X  X  
Aphantochroa cirrochloris 
(Vieillot, 1818) 
X  X  
Chlorostilbon lucidus (d’Orbigny 
& Lafresnaye, 1838) 
X  X  
Lophornis chalybeus (Vieillot, 
1822) 
X    
Florisuga fusca (Vieillot, 1817)  X X X 
Phaethornis eurynome (Lesson, 
1832) 
 X X X 
P. squalidus (Temmink, 1822) X    
Ramphodon naevius (Dumont, 
1818) 
X X X X 
Thalurania glaucopis (Gmelin, 
1788) 
X X X X 
Apêndice 1 – Espécies de beija-flor das redes de polinização de quatro estádios sucessionais 










Acnistus arborescens X    
Aechmea nudicaulis (L.)  Griseb   X  
Costus spiralis (Jacq.) Roscoe X X X X 
Dahlstedia pentaphylla  (Taub.) 
Burk 
 X X X 
Erythrina speciosa Andrews X    
Heliconia farinosa Raddi    X 
Inga edulis Martius X X  X 
Manettia luteo-rubra (Vell.) 
Benth. 
 X   
Mendoncia velloziana (Mart.) 
Nees 
  X  
Musa rosacea Jacq. X X   
Nematanthus tessmannii (Hoehne) 
Chautems 
  X X 
Nidularium innocentii Lem.  X X X 
N. procerum Lidman  X X X 
Norantea brasiliensis Choisy   X X 
Pachystachys coccínea (Aubl.)  X   
Apêndice 2 – Espécies de planta das redes de polinização de quatro estádios sucessionais da 





 Psychotria nuda (Cham. & 
Schlecht.) Wawra 
 X X X 
P. suterella Müll. Arg.   X X 
Rubus rosifolius Sm. X    
Schizolobium parahyba (Vell.) 
Blake. 
 X   
Stachytarpheta maximiliani 
Scham. 
X    
Tabebuia umbellata  (Sond.) 
Sandwith. 
X    
Vriesea carinata Wawra  X X X 
V. ensiformes (Vell.) Beer.   X X 
V. incurvata Gaudich.   X X 
